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Resumen
La ocupación geográfica de las especies es usualmente influenciada por la
disponibilidad de recursos, interacciones entre espacies y condiciones climáticas.
Sin embargo, debido a la heterogeneidad ambiental, la ocupación geográfica y
ambiental de las especies puede ser influenciada directamente por las condiciones
climáticas o recursos bióticos como la cobertura vegetal. En este trabajo, se
determinó el grado de ocupación en el espacio ambiental del nicho de las especies
pertenecientes a la familia Trochilidae y su efecto en el área de ocupación
geográfica, considerando que existen especies que habitan tanto en zonas
climáticamente homogéneas como heterogéneas. Para ello, se construyó el modelo
del nicho fundamental para todas las especies de colibríes registradas en la zona
noroccidental de Suramérica y paralelo a esto se construyó el espacio ambiental
disponible utilizando la información climática de la zona de estudio. Con esta
información, de manera combinada se determinó: 1) el grado de ocupación del nicho
fundamental de cada especie en el espacio ambiental disponible; 2) la relación entre
el tamaño del nicho y el área de ocupación geográfica y 3) las diferencias en el área
de ocupación geográfica entre las especies que habitan en zonas climáticamente
heterogéneas y homogéneas. Los resultados indican que la ocupación ambiental de
las especies de colibríes en la zona noroccidente de Suramérica se ve afectada por
la bioregión que habitan y al tamaño del nicho. La mayoría de las especies tienden
a ocupar espacios ambientales reducidos, donde el área de ocupación geográfica
está asociada con el tamaño del nicho y es determinada por la bioregión en la que
habitan. Estos resultados sugieren que los colibríes como modelo de estudio
permitieron evidenciar que el espacio ambiental disponible se encuentra dividido
diferencialmente entre las especies. Aquellos colibríes que habitan en zonas
tropicales de tierras bajas poseen alto grado de ocupación del espacio ambiental
disponible y mayor área de ocupación geográfica. En contraste, las especies de
zonas templadas de altitudes intermedias-altas, su ocupación ambiental y
geográfica tiende a ser limitada.
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Introducción
La delimitación del nicho ecológico de las especies esta determinado por sus
tolerancias fisiológicas, las interacciones bióticas con otras especies y sus
posibilidades de dispersión (1, 2). No obstante, las características fisiológicas,
comportamentales y ecológicas de los organismos se pueden ver reflejadas en
diferencias en el nicho ecológico entre las especies, lo que puede causar que se
distribuyan de forma distinta en el espacio geográfico: distribuciones amplias vs
distribuciones restringidas (3, 4, 5, 6). Esta distinción se ve reflejada en que las
especies utilizan diferencialmente el espacio ambiental disponible, el cual
corresponde al espacio multidimensional donde se representan las condiciones
ambientales necesarias para que las especies puedan sobrevivir (2). Situación que
resulta de la relación entre el espacio geográfico y el espacio ambiental (Figura 1):
a cada lugar geográfico (espacio G) le pertenece un lugar ambiental (espacio E),
ocurriendo que pueden haber regiones geográficas diferentes a las que les puede
corresponder el mismo lugar en el espacio ambiental (1, 7). De este modo, el
espacio ambiental se relaciona con la distribución y realidad geográfica de las
especies, representando la parte del nicho fundamental que ocurre en una región
dada (1, 8). De ahí que, los limites de distribución espacial de las especies se
definen en gran parte según las características del nicho, es decir, especies con
nichos amplios tienen el potencial de presentar distribuciones amplias (4, 9, 10).
Pero, debido a la heterogeneidad del ambiente puede que no siempre el tamaño de
la distribución refleje el tamaño del nicho ecológico. En otras palabras, especies en
zonas homogéneas (como en tierras bajas) tendrán mayor área de distribución que
especies localizadas en zonas heterogéneas (montañas).
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Figura 1. Dualidad de Hutchinson. Correspondencia entre los puntos del espacio geográfico
G y el espacio ambiental E (ejemplo: región de Alaska en puntos de color azul). Imagen
tomada y modificada de: Soberón J, et al (2017) (1)

A pesar del rápido avance en el uso de modelos de nicho para comprender la
ecología de las especies, la mayoría de estudios publicados se han enfocado
principalmente en la predicción de distribución de especies (9, 11–15). Sin embargo,
son muy pocos los estudios que se han enfocado simultáneamente en el análisis
del uso del espacio ambiental y la delimitación geográfica (16–19). La carencia de
estudios sobre los factores ambientales en la definición de los rangos de distribución
de las especies ha restringido el conocimiento sobre las áreas geográficas que
ocupan, lo cual en gran medida afecta las decisiones relacionadas con su
conservación (14, 20). Se ha reconocido el papel que las condiciones ambientales
cumplen en la delimitación de las distribuciones de las especies (3). Por ejemplo,
Graham, et al. (2010) (17) evaluaron cómo los factores geográficos y climáticos
actúan en diferentes escalas espaciales influenciando los rangos de distribución en
especies de aves en los Andes colombianos. Por una parte, encontraron que los
modelos climáticos predichos muestran regiones con condiciones adecuadas para
especies particulares en regiones donde están ausentes, posiblemente esto se
deba a limitaciones de dispersión o interacciones bióticas. Así mismo, indican que
las discontinuidades geográficas en las cordilleras no son generalmente un límite
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de distribución, sino que, los límites de rango de distribución corresponden a
cambios en las condiciones ambientales.
Del mismo modo, estudios como Laube, et al. (2015) (21) exploraron como los
nichos y los rangos geográficos de distribución de las especies se configuran
fuertemente por las condiciones ambientales, usando como sujeto de estudio a los
parúlidos del género Sylvia y su migración. Estos autores encontraron que el nicho
climático es impulsor de la migración en estos parúlidos y que los movimientos y las
distribuciones de los organismos dependen las características del nicho. Así mismo,
Cadena y Loiselle (2007) (22) examinaron los límites altitudinales de dos especies
de pinzones donde observaron que se presenta un amplio rango de condiciones
ambientales favorables en el gradiente altitudinal. Sin embargo, se encontró que la
competencia intraespecífica influye en los rangos de distribución geográfica, en este
sentido, se demostró una distinción entre los factores que limitan la distribuciones
directamente y factores que influyen en los organismos indirectamente a través de
la variación de recursos y reguladores como el ambiente (11, 17, 23). Por lo tanto,
conocer los factores que influyen los límites de distribución es importante para
entender como algunas áreas tienen altos niveles de endemismo y de diversidad
(24, 25).
De esta manera, comprender la relación entre la variación del tamaño del nicho y
las distribuciones geográficas de cada especie requiere de un modelo biológico que
esté conformado por taxones que muestren una amplia variedad de requerimientos
ecológicos y fisiológicos, suficientemente diferentes entre ellos. Este es el caso de
los colibríes, un grupo de aves que se distribuye en amplios rangos altitudinales.
Hay especies de este grupo que habitan desde el nivel del mar hasta los 3600 m,
ocurriendo en una gran variedad de ecosistemas (26). A pesar del gran rango de
ambientes en los que se encuentran (flexibilidad ambiental), los colibríes tienen altos
costos de termorregulación, tasa metabólica basal alta y gran demanda de recursos
alimenticios (ej. néctar e insectos (23)) por lo que son particularmente sensibles a
fluctuaciones en las condiciones climáticas. Las características de colibríes y su
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variación geográfica en el neotrópico proporcionan un buen modelo de estudio para
evaluar como el espacio ambiental y geográfico podrían estar divididos entre las
especies que habitan zonas climáticamente homogéneas y heterogéneas.
Los estudios de modelado de nicho y de distribuciones se han centrado en evaluar
aspectos ecológicos puntuales de las especies, este trabajo se desarrolla a nivel
multi-especie, usando todas las especies de colibríes registradas para la zona
noroccidental de Suramérica. Este trabajo se encaminó en entender cómo el nicho
ambiental disponible es utilizado y cómo se divide entre las especies. Además, este
estudio, pretende establecer el grado de ocupación del nicho ecológico de diferentes
especies de colibríes en el espacio ambiental disponible y su efecto en el tamaño
de ocupación geográfica. Finalmente, se enfoca en probar la hipótesis de que las
especies de colibríes de tierras bajas en zonas climáticamente homogéneas (ej.
selvas, bosques tropicales, entre otras) tienen mayor área de distribución que
especies de zonas heterogéneas (ej. montañas).
Objetivo General
Determinar el grado de ocupación en el espacio ambiental del nicho de las especies
pertenecientes a la familia Trochilidae y su efecto en el área de ocupación
geográfica, considerando que existen especies que habitan tanto en zonas
climáticamente homogéneas como heterogéneas.
Objetivos específicos
-

Calcular el grado de ocupación del nicho ecológico de colibríes en el espacio
ambiental disponible.

-

Evaluar si el tamaño del nicho de las especies de colibríes se asocia con su
área de ocupación geográfica.
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-

Identificar diferencias en el área de ocupación geográfica entre las especies
de colibríes que habitan en zonas climáticamente homogéneas y
heterogéneas.

Materiales y métodos
Con el fin de determinar el grado de ocupación del espacio ambiental del nicho de
las especies pertenecientes al grupo de los colibríes y su efecto en el rango de
ocupación geográfica, se construyó el modelo del nicho fundamental para todas las
especies de colibríes registradas en la zona noroccidental de Suramérica, paralelo
a esto se construyó el espacio ambiental disponible utilizando la información
climática de la zona de estudio. Para ello, se empleó de forma combinada esta
información y se determinó: 1) el grado de ocupación del nicho fundamental de cada
especie en el espacio ambiental disponible; 2) la relación entre el tamaño del nicho
y el área de ocupación geográfica; 3) las diferencias en el área de ocupación
geográfica entre las especies que habitan en zonas climáticamente heterogéneas y
homogéneas.
Región de estudio
El estudio se centró en la zona noroccidental de Suramérica, comprendiendo el
territorio de Panamá, Colombia, la zona noroccidental de Brasil, occidente de
Venezuela, y norte de Perú y Ecuador (Figura 2). Esta zona se eligió para asegurar
la existencia de variación climática. De acuerdo con la clasificación climática de
Köppen – Geiger, los principales tipos de climas que se encuentran son: selva
tropical (Af), monzón tropical (Am), sabana tropical (Aw), desierto árido cálido
(BWh), estepa árida cálida (BSh), estepa árida fría (BSk), templado sin estación
seca con verano cálido (Cfb) y tundra polar (ET) (27).
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Figura 2. Localización de la región de estudio.

Obtención de datos
Datos de presencia:
Las georeferencias de presencia de las especies de colibríes evaluadas para le
región de estudio se obtuvieron de Global Biodiversity Infromation Facility (GBIF).
Los registros de cada especie fueron mapeados y examinados para identificar
posibles errores de georeferenciación. Se eliminaron aquellos registros con errores
como los que estaban fuera de la región de estudio y localizaciones duplicadas.
Adicionalmente, en el estudio solo se tuvo en cuenta las especies con diez o más
registros, lo que representa un número mínimo para el modelo de distribución de
especies (2, 17). Bajo estos criterios, se incluyó los datos de 160 especies
representadas en 71 géneros. Por ultimo, se recopiló información complementaria
sobre las bioregiones en la que se distribuyen las especies mediante la consulta de
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literatura, guías de campo y bases de datos de observaciones (ej. eBird, BirdLife,
Avibase) que se reportan para el noroccidente de Suramérica.
Datos ambientales:
En este estudio, se consideraron siete variables climáticas, las cuales fueron

obtenidas de la base de datos WorldClim (versión 2.0). Esta información fue
descargada a una resolución de 30 segundos, lo cual en la región del trópico
representa información aproximada de 1km x 1km. Las variables incorporadas
fueron temperatura mínima (°C), temperatura máxima (°C), temperatura promedio
(°C), precipitación (mm), radiación solar (kJ m-2 día -1), velocidad de viento (m s-1) y
presión de vapor de agua (kPa). Estos datos fueron calculados a partir del promedio
mensual de datos ambientales desde 1970 hasta 2000, lo que representa la media
y varianza en los parámetros climáticos de la zona de estudio (17). Para disminuir
la colinealidad de variables se realizó un análisis de correlación de Pearson (función
layerStats del paquete raster de R (versión 3.6.1)), y se excluyeron aquellas
variables altamente correlacionadas. Después de realizar este análisis, las variables
que finalmente se incluyeron en este estudio fueron: temperatura promedio,
precipitación, radiación solar y velocidad del viento.
Grado de ocupación del nicho en el espacio ambiental disponible
Para predecir la distribución espacial y generar los modelos de nicho ecológico para
las especies dadas, se utilizó el algoritmo de máxima entropía desarrollado bajo el
software MaxEnt (versión 3.4.1). Dicho algoritmo genera un mapa digital en formato
raster, en el cual cada celda o píxel contiene el valor de probabilidad de presencia
de la especie en un lugar determinado. El cálculo usa la probabilidad de distribución
de Gibss con el máximo de entropía basándose en los datos de presencia y
variables ambientales utilizando el principio de minimización de la entropía relativa
entre la densidad de probabilidad de los datos de presencia (28). La capacidad de
predicción de los modelos se determinó estimando el valor área bajo la curva (por
sus siglas en inglés, AUC). Para ello, en una escala de 0 a 1, se definió: valores de
AUC menores a 0.8 indican un bajo desempeño del modelo y valores mayores a 0.8
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indican buen desempeño del modelo. Los resultados de las zonas potenciales
descritas por MaxEnt se validaron utilizando el método k-fold partitioning para
especies con más de 10 puntos de presencia, siguiendo la metodología descrita por
Hijmans (2012) (29).
Para definir zonas de presencia/ausencia, los mapas digitales del modelo se
convirtieron en pixeles de enteros, clasificados como 0 (ausencia) y 1 (presencia)
utilizando un umbral de 0.5. El nicho de cada especie fue construido a partir del
mapa de presencia/ausencia. Este mapa fue convertido en puntos espaciales para
extraer los valores de las variables ambientales de cada especie (nicho). Del mismo
modo, para construir el espacio ambiental disponible, la zona de estudio se convirtió
en puntos espaciales y se obtuvo el valor de cada variable climática siguiendo la
metodología descrita por Simões, et al. (2017) (19). Para disminuir la
dimensionalidad se aplicó un análisis de componentes principales (por sus siglas en
inglés, PCA) al conjunto de valores extraídos. Esta transformación reduce la
dimensión de la matriz capturando la mayor varianza en orden decreciente (30).
Para crear el nicho de cada especie y el espacio ambiental, se utilizaron los primeros
dos componentes principales, los cuales explicaron el 75 % de la varianza
acumulada de los datos.
Para identificar el porcentaje del uso del espacio ambiental, se midió el área del
subconjunto de puntos que se encuentran en la envoltura convexa del nicho de cada
especie (tamaño del nicho) y del espacio ambiental, utilizando la función Polygon
de paquete sp de R. El porcentaje de ocupación se calculó de la siguiente manera:

𝐻𝑣
∗ 100
𝐸𝑝
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Donde:
Hv es Área del nicho de cada especie
Ep es Área total del espacio ambiental disponible en la zona, cuyo valor es
43,0411 km2. Este valor es el mismo para todas las especies, pues corresponde al
valor generado para la zona de estudio.
Por lo anterior, las especies de colibríes se agruparon en cuatro grupos de acuerdo
con los siguientes criterios:
•

grupo uno- aquellas especies ubicadas en el primer cuartil (del 0 al 25 % de
los casos, ver Figura 3), las cuales presentaron un grado de ocupación entre
0 al 11% del espacio ambiental disponible.

•

grupo dos- especies ubicadas en el segundo cuartil (del 25 al 50% de los
casos, ver Figura 3), las cuales presentaron un grado de ocupación entre el
11 a 20% del espacio ambiental disponible.

•

grupo tres- especies ubicadas en el tercer cuartil (del 50 al 75 % de los casos,
ver Figura 3), las cuales presentaron un grado de ocupación entre 20 y 31 %
del espacio ambiental disponible.

•

grupo cuatro- especies ubicadas en el cuarto cuartil (con mas del 75 % de
los casos, ver Figura 3), las cuales presentaron un grado de ocupación
superior al 31 % del espacio ambiental disponible.

Asociación entre tamaño de nicho y área de ocupación espacial
El área de distribución espacial geográfica descrita por MaxEnt para cada especie
se midió utilizando la función area del paquete raster en R que calcula el área de
superficie aproximada de las celdas de un objeto raster en Km2. Para determinar la
asociación entre el tamaño del nicho ecológico y el área de ocupación espacial
geográfica para cada especie se realizó un modelo aditivo generalizado (por sus
siglas en inglés, GAM), ya que la varianza de los datos no presenta la distribución
que permita usar un modelo lineal. Este modelo permite identificar el efecto de
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variables dependientes a partir de modelos no lineales, donde el predictor es
definido como la unión secuencial de funciones suaves de las variables
dependientes (31, 32). Las variables utilizadas se describen en la Tabla 1. Los
modelos fueron construidos con la función “gam” del paquete mgcv del programa R.
Diferencias en el área de ocupación geográfica
El modelo aditivo generalizado (GAM) en el cual se incluyó la variable bioregión, se
usó para identificar diferencias en el área de ocupación geográfica entre las
especies que habitan en zonas climáticamente homogéneas (Amazonia, Caribe,
Orinoquía y Pacífico) y zonas heterogéneas (Andina). Además, se exploraron como
algunas características de las especies influyen en el área de ocupación geográfica,
tales como tipo de habitad y elevación.
Tabla 1: Descripción de variables utilizados en el modelo aditivo generalizado
Nombre de la variable
Área del nicho de la especie

Tipo de variable
Independiente- numérica

Área de distribución

Dependiente – numérica

Bioregiones

Factor – categórica

Resultados
Grado de ocupación del nicho en el espacio ambiental disponible
El grado de ocupación del espacio ambiental disponible varia entre las especies de
colibríes según la bioregión en la que se distribuyen. Sin embargo, la mayor parte
de las especies tienden a ocupar espacios ambientales reducidos (Figura 3, ver
diagrama de caja). Las especies con menor grado de ocupación del espacio
ambiental son principalmente aquellas especies que se encuentran zonas andinas
y del pacífico con un porcentaje de ocupación entre 0.1 al 31% (Figura 3A y B),
mientras que las especies con mayor grado de ocupación son aquellas que se
distribuyen en las zonas de la Orinoquía, Caribe y Amazonas con un porcentaje de
ocupación entre 20 al 76% (Figura 3C y D). De manera contrastante, se observó un
bajo grado de ocupación del espacio ambiental para especies endémicas ya que la
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mayoría de estas especies ocupan entre el 0.1 al 20% del espacio ambiental, con
excepción de Coeligena phalerata, Androdon aequatorialis y Anthocephala
berlepschi que a pesar de ser endémicas ocupan un 33%, 51% y 65%
respectivamente.
El espacio ambiental en el caso de los colibríes del noroccidente de Suramérica está
representado en un espacio bidimensional conformado por los ejes PC1 y PC2 (ver
Figura 4). El eje 1 (PC1) explica el 50% de la variación (Tabla 2), y representa la
precipitación y la velocidad del viento. Los sitios con altos valores de precipitación y
frecuencia de viento cargan positivamente, mientras que, los sitios secos con baja
frecuencia de viento cargan negativamente. Por otro lado, el eje 2 (PC2) explica el
25.3% de la variación y representa la radiación y la temperatura promedio. Los
ambientes cálidos con radiación alta cargan de manera positiva mientras que los
sitios fríos y con radiación baja lo hacen de manera negativa. En la figura 4, se
observa que existen patrones en el uso del espacio ambiental. Por una parte, se
puede observar que no todo el espacio ambiental disponible está ocupado (ver
zonas de color negro). Tal es el caso de las especies con bajo grado de ocupación
(especies pertenecientes al grupo uno y dos; figura 3 a y c) que tienden a ocupar
tanto la periferia como el centro del espacio ambiental. Algunos ejemplos de estas
especies son: Leucippus chlorocercus (0,92%), Anthracothorax veraguensis (1,9
%), Phaeochroa cuvierii (5,5%), Oxypogon stuebelii (6%), Chlorostilbon alice (6,4
%), Leucippus taczanowskii (6,9%), Metallura theresiae (7,4 %), Amazilia cyanifrons
(8,3 %), Discosura popelairii (10,5 %), Lampornis calolaemus (10,9 %). Por el
contrario, las especies con alto grado de ocupación (especies pertenecientes al
grupo tres y cuatro; figura 4 c y d) dominan en el centro del espacio ambiental
disponible. Algunas de estas especies son: Hylocharis cyanus (76,5 %),
Chlorostilbon notatus (66,2%), Anthocephala floriceps (65%), Threnetes ruckeri (58
%), Heliomaster longirostris (56,9 %), Glaucis hirsutus (54,2 %), Anthracothorax
nigricollis (51,7 %) y Florisuga mellivora (50,1 %).
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Tabla 2: Resultados de análisis de componentes principales (PCA) para cada
variable ambiental utilizada en la caracterización del espacio ambiental y del nicho
ecológico de cada especie.
Precipitación
Radiación solar
Temperatura promedio
Velocidad del viento

PC1
0.6247
-0.3408
0.3927
-0.5824

PC2
-0.1222
-0.7158
-0.6679
-0.1626

Varianza acumulada

50.02%

75.34%

Figura 3. Representación de la distribución de los datos con respecto al porcentaje
de uso del espacio ambiental disponible. En el cuartil 1 (A) se encuentra las
especies con un porcentaje de ocupación entre 0.1 a 11.093%; en el cuartil 2 (B)
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entre 11 a 20.794%; para el cuartil 3 (C) entre 20 a 31.81%, y para el cuartil 4 (D)
entre 31 a 76.578%. La media corresponde al 23.869%. Los triángulos negros
denotan especies con distribución endémica.

Figura 4. Ocupación del espacio ambiental de especies de la familia Throchilidae
del noroccidente de Suramérica. Panel a) muestras las especies agrupadas dentro
del primer cuartil, panel b) especies agrupadas en el segundo cuartil, panel c)
especies agrupadas en el tercer cuartil, panel d) especies agrupadas en el cuarto
cuartil. Cada figura muestra la posición de cada especie (representadas por color)
en el espacio ambiental disponible. Los puntos de colores representan el controide
del nicho para pada especie, y las zonas de color negro indican zonas del espacio
ambiental disponible no ocupadas.

Asociación entre tamaño de nicho y área de ocupación espacial.
Se encontró que el área de ocupación geográfica está asociada positivamente con
el tamaño del nicho (P < 0.001, Tabla 3) para las especies de colibríes del
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noroccidente de Suramérica (Figura 5). Sin embargo, hay diferencias según la
bioregion: algunas especies comunes en selvas húmedas, piedemonte, sabanas,
bosques de galería, bordes, montes secundarios comunes de las bioregiones del
Amazonas y la Orinoquía presentaron amplios tamaños de ocupación geográfica,
pero tamaños de nicho reducidos (líneas de color de color naranja y azul en la figura
5). Tal es el caso de: Threnetes leucurus, Thalurania furcata, Polytmus guainumbi,
Discosura

langsdorffi,

Phaethornis

ruber,

Heliothryx

auritus,

Phlogophilus

hemileucurus, Polytmus theresiae, Phaethornis malaris, Topaza pyra, Amazilia
versicolor, Amazilia fimbriata, Phaethornis syrmatophorus, Lophornis chalybeus. Por
otra parte, se encontró que las especies endémicas como Coelegina phalerata y
Anthocephala berlepschi (triángulos color oliva y amarillo respectivamente en la
Figura 5), registraron áreas de ocupación geográfica reducidas asociadas con
tamaños de nichos amplios. Para las bioregiones del Pacífico, el Caribe y los Andes
se observó que hay una tendencia a la ocupación de áreas geográficas pequeñas
asociadas a nichos reducidos. Aunque, para estas mismas bioregiones se identificó
una tendencia al aumento en el área de ocupación geográfica con respecto al
tamaño del nicho.
Tabla 3: Modelo aditivo generalizado GAM de la relación entre el tamaño del nicho
y área de ocupación geográfica.
Coeficientes Paramétricos:
Estimación
Std.Error
t
Intercepto
541346
29641
18.263
Factor (región Andina)
-422800
34382
-12.297
Factor (región Caribe)
-432346
43800
-9.871
Factor (región Orinoquia)
-272182
58732
-4.634
Factor (región Pacifico)
-428352
36935
-11.597
Significado aproximado de los términos suavizados:
s (Tamaño del nicho)
Edf
Ref.df
F
2.307
2.917
18.74
R-sq(adj) = 0.647.
Desviación explicada = 66.1%
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p - valor
< 0.001
< 0.001
< 0.001
< 0.001
< 0.001
p - valor
< 0.001

Figura 5. Relación entre área de ocupación geográfica y tamaño de nicho
ecológico para las especies de colibríes del noroccidente de Suramérica. Los
triángulos denotan especies con distribución endémica.
Diferencias en el área de ocupación geográfica.
El área de ocupación de las diferentes especies de colibríes incluidos en este
estudio depende del tamaño del nicho (valor P obtenido del modelo GAM
correspondiente al componente “Tamaño del nicho” < 0.001, ver Tabla 3) y de la
bioregión en la que se distribuyen (Valor P < 0.001 obtenido del modelo GAM para
todas las bioregiones; ver en la Tabla 3 los coeficientes asociados al factor
bioregión). En las zonas climáticamente homogéneas como la región del Amazonas
y la Orinoquía las especies de colibríes presentaron mayor área de ocupación
geográfica, con respecto a las especies que habitan en zonas climáticamente
heterogéneas como la región Andina (Figura 5). No obstante, en las regiones del
Pacífico y Caribe, a pesar de ser consideradas como zonas climáticamente
homogéneas las especies de colibríes que se distribuyen en estas zonas ocupan
áreas reducidas.
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La media del área de ocupación geográfica para las especies de la región del
Amazonas fue 581.689 km2; región Andina 102.261 km2; región Caribe 129.342 km2;
región Orinoquía 337.147 km2, y región Pacífica 104.974 km2. Lophornis chalybeus
fue la especie con mayor área de ocupación geográfica (1´424.395 km2), su área de
distribución potencial comprende las bioregiones de la Amazonia, Pacífico y
Orinoquía. Mientras que, Microchera albocoronata fue la especie con menor área
de ocupación geográfica (2.761 km2) abarcando la región del Pacífico y parte del
Caribe. Asimismo, explorando las características de los individuos, se encontró que
las especies forestales y de sabanas de zonas intermedias-bajas tienden a ocupar
grandes extensiones, mientras que, especies de páramo y matorral presentan áreas
de distribución limitadas.
Discusión.
La determinación de cómo las especies utilizan el espacio ambiental y geográfico
es importante para entender su biología, ecología y distribución. En este trabajo
utilizamos sistemas de información geográfica y modelos de nicho ecológico
correspondiente a la idea de nicho de Hutchinson (1957) para cuantificar el grado
de ocupación del espacio ambiental disponible de todas las especies de colibríes
registradas en la zona noroccidental de Suramérica y así, evaluar la asociación
entre el tamaño del nicho y el rango de ocupación geográfica. Este análisis se ha
realizado considerando que existen especies que habitan tanto en zonas
climáticamente homogéneas como heterogéneas. Los resultados indican que la
ocupación ambiental de las especies de colibríes en la zona noroccidente de
Suramérica se ve afectada diferencialmente por el tamaño del nicho y por la
bioregión que habitan, sin embargo, la mayor parte de las especies tienden a ocupar
espacios ambientales reducidos. Asimismo, se encontró que el área de ocupación
geográfica está asociada positivamente con el tamaño del nicho y varía de acuerdo
con la bioregión.
Estos resultados muestran, que los colibríes como modelo de estudio permiten
evidenciar que, además de las condiciones ambientales, algunos factores como las
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características de la cobertura vegetal y el clima de las bioeregiones, así como el
tamaño de nicho, influyen en el uso diferencial del espacio ambiental disponible. Las
especies de colibríes de zonas tropicales de tierras bajas tienden a ocupar espacios
ambientales y geográficos amplios, mientras que para las especies de zonas
templadas de tierras intermedias-altas su ocupación tiende a ser reducida.
Se encontró que las especies pertenecientes al grupo uno y dos caracterizadas por
tener tamaños de nicho reducido y ocupar entre el 0.1 y 20% del espacio ambiental
disponible, se distribuyen en las bioregiones Andina y Pacifico, además, tienden a
ser especies endémicas y habitar espacios ambientales específicos en zonas del
bosque subtropical, praderas y matorral de montaña, relativamente fríos y húmedos
a lo largo de la cordillera de los Andes. Mientras que las especies del grupo tres y
cuatro, aquellas con tamaño de nicho amplio y ocupación entre el 20 y 76 % del
espacio ambiental disponible, se distribuyen en bioregiones como el Amazonas,
Caribe y la Orinoquía, caracterizadas por bosques tropicales, pastizales,
plantaciones agrícolas, zonas costeras de tierras bajas, húmedas y cálidas al
costado de la cordillera de los Andes. En términos más generales el patrón y grado
de ocupación de especies asociadas a bosques tropicales de tierras bajas es
consistente con la gran extensión en las condiciones ambientales homogéneas
(Amazonas, Orinoquia y Caribe) en la zona de estudio. Puesto que en la zona
noroccidental de Suramérica los espacios ambientales tropicales de tierras bajas
son predominantes (33). Asimismo, el grado de ocupación de especies asociadas a
bosques de zonas intermedias y altas es consistente con la limitada extensión de
las condiciones ambientales de elevaciones altas a lo largo de los Andes (34).
Mientras que para las especies endémicas se observa ocupación de sitios
específicos en el espacio ambiental. Esto sugiere que la homogeneidad y
heterogeneidad climática de las bioregiones presentadas en la zona de estudio, y
otros factores tales como tamaño de nicho podrían afectar el grado de ocupación
ambiental en el grupo de los colibríes.
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Leucippus chlorocercus fue una de las especies con menor grado de ocupación del
espacio ambiental. Este resultados es explicado por su asociación con hábitats
fluviales y especialización de recursos (artrópodos y epifitas (35)) en los bosques
que se forman en los canales del Río Amazonas y sus afluentes. Además, se ha
reportado que esta especie es altamente territorial y se encuentran casi
exclusivamente en bosques de Tessaria y Cecropia (36). En contraste, la especie
con mayor grado de ocupación en este estudio fue Hylocharis cyanus. Esta es una
especie que usualmente se encuentra asociada a bosques tropicales de tierras
bajas, con elevaciones que llegan hasta los 100 m. Su alto grado de ocupación
independientemente del tipo de ambiente en el que se encuentra, puede también
verse asociado a su rango de tolerancia con respecto a los cambios de hábitat, los
cuales pueden ir de máximos a mínimos, pasando un pico óptimo. Por ello, también
puede registrarse en áreas abiertas o semi abiertas con cobertura vegetal, incluso
en áreas urbanas por lo que se considera como especie generalista (37). Al
observar estos dos casos extremos y las diferentes condiciones en las que se
encuentran se puede sugerir que las especies de colibríes no solo responden
directamente a factores ambientales, sino que también, a asociaciones ecológicas
que varían espacialmente en la zona de estudio.
El área de ocupación geográfica está asociada con el tamaño del nicho de los
colibríes. Sin embargo, esta fuertemente influenciado por la bioregión en las que se
distribuyen. En este trabajo se observó que las especies que tienen mayor área de
ocupación geográfica coinciden con ambientes tropicales de la zona de estudio,
sugiriendo que las especies de estas zonas ocupan mayor área que las especies
de zonas templadas. Quizá lo mas interesante es que para las especies con mayor
área de ocupación geográfica el volumen del nicho es reducido. Esto posiblemente
se deba a la gran extensión de hábitats tropicales, adaptaciones morfológicas,
fisiológicas e interacciones bióticas. Por citar algunos ejemplos, Thalurania furcata,
Polytmus guainumbi, Discosura langsdorffi, Heliothryx auritus, Phlogophilus
hemileucurus, Polytmus theresiae, Topaza pyra, Amazilia versicolor, Amazilia
fimbriata, Lophornis chalybeus son especies generalistas de zonas húmedas y
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cálidas de tierras bajas. Comúnmente son medianas, con plumaje iridiscente verde,
picos ligeramente curvos de tamaño moderado y bajos requerimientos energéticos
(38). Alternativamente, estas especies podrían tener adaptaciones fisiológicas,
como el mantenimiento mejorado del balance hídrico (39) que podría darles ventajas
sobre otras especies en estos ambientes (40). Otros taxones, particularmente
ermitaños como; Threnetes leucurus, Phaethornis ruber, Phaethornis hispidus,
están limitados a zonas húmedas bajas debido a que se alimentan ampliamente de
flores de Heliconia (familia Heliconiaceae), que son comunes en hábitats de
bosques húmedos (41). Basado en esto se tiene que el área de ocupación
geográfica esta aparentemente influenciada por la estructura de la cobertura vegetal
y las características climáticas de cada bioregión. Debido a que los colibríes tienen
alta dependencia y especialización por las plantas que utilizan como recurso
alimenticio (42), se puede inferir que los patrones y tamaños de su ocupación
geográfica obedecen a la distribución y disponibilidad del recurso vegetal.
Las especies de colibríes con distribuciones Andinas (zonas climáticamente
heterogéneas) mostraron áreas de ocupación reducidas, comparadas con las
especies de zonas tropicales (zonas climáticamente homogéneas). Lo cual, es un
patrón que se ha observado en general para las aves de los andes tropicales (38).
Pero, no se ha reportado previamente para los colibríes, muchos de los cuales están
restringidos a valles o cordilleras de gran altitud. Este patrón sugiere que las
características de los Andes, como la complejidad topográfica o la diferencia
climática, crearon oportunidades para que los colibríes dividieran el espacio
geográfico (43). Algunos estudios (17, 44–46) indican que los límites de ocupación
geográfica podrían verse influenciados por diferentes factores, una hipótesis es que
en entornos con condiciones particularmente extremas como altas elevaciones, la
ocupación geográfica de las especies está limitada por factores abióticos, mientras
que en los entornos templados las especies están limitadas por las interacciones
bióticas (45, 47). Además, como resultado de la competencia, las comunidades de
colibríes a menudo contienen especies que toman diferentes roles, como
territoriales o generalistas, donde cada rol tiene una morfología y comportamiento
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característico (39) que influyen en el uso de los recursos y capacidad de vuelo.
Claramente, la composición del ecosistema, los depredadores, los recursos
nutricionales y la estructura vegetal cambian drásticamente en los gradientes de
elevación(48). Esto sugiere que estos efectos tengan una importancia para la
ocupación geográfica y ambiental de los colibríes en la zona de estudio.
En este trabajo se demostró que las variables climáticas, así como la bioregión en
la que se distribuyen los colibríes, son unos de los factores importantes para
entender los mecanismos que tienen efecto en los rangos y patrones de distribución
en la zona de estudio. En efecto, hay una considerable variación climática entre las
de zonas de tierras bajas húmedas (Amazonas, Orinoquia) y zonas intermedias
altas (Andina, pacifico y Caribe). Esto se vio reflejado particularmente en diferencias
en el grado de ocupación ambiental entre las especies. Asimismo, las bioregiones
poseen estructura vegetal diferente (49), esto sugiere que la existencia de
comunidades de plantas con las que interactúan los colibríes (50) podría tener un
efecto en el área de ocupación geográfica, por lo que parece indispensable incluir
componentes bióticos en futuros modelos de nicho para las especies estudiadas.
De esa manera el espacio ambiental disponible en la zona noroccidental de
Suramérica, esta dividido diferencialmente entre las especies de colibríes que
habitan zonas tropicales y zonas templadas. Además, las características en la
estructura vegetal, diferencias climáticas y cambios ecológicos en el gradiente
altitudinal entre las bioregiones, define el espacio ambiental y geográfico utilizado
por los colibríes. Así como también los aspectos eco fisiológicos, especifican las
preferencias de su hábitat, y por lo tanto, determina su presencia en lugar
determinado.
Conclusiones y consideraciones finales.
El presente estudio muestra que las características entre el entorno ambiental y la
geografía pueden relacionarse

directamente a los patrones de biodiversidad

obeservados a gran escala para las especies de colibries. Los modelos de nicho
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puden proporcinar una idea de la importancia de la geografía y los gradientes
ambientales entre diferentes regiones climaticas que permiten entender y mantener
la bidiversidad en la zona de estudio. No obstante, los estudios futuros deberían
integrar el enfoque virtual de especies que permite estimar, menejar, visualizar y
analizar nichos ecológicos bajo un conjunto de parametros cotrolados y conocidos;
por lo tanto, permiten probar los efectos de cambios en parametros particulares. Por
ejemplo, las especies se pueden crear con nichos ecologicos más estrechos , y el
efecto de esta variación puede evaluarse en terminos de efectos sobre
distribuciones gegraficas.
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